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SAMMENDRAG 
Et minisymposium i regi av Havforskningsinstituttets egg- og larve- 
program (HELP) om rekruttering ble avholdt på Havforskningsinstituttet 
våren 1987. Det ble holdt flere innlegg der de viktigste hypoteser om 
hva som styrer rekrutteringen av de kommersiellt utnyttbare marine 
fiskeslag ble lagt fram. Dette arbeidet omhandler sulthypotesen, og 
er i hovedsak en litteraturstudie. Noen supplerende resultater fra 
den NFFR-st~ttete torskelarveunders~kelsen i Lofoten i perioden 1975- 
1985 er gitt sammen med noen refleksjoner om torskelarvens 
næringsopptak under stagnerende og turbulente farhold. 
SULTHYPOTESEN 
Hjorts hypotese om en kritisk periode rett etter plommesekkresorbsjon. 
Hjorts hypotese om en kritisk periode går ut på at en årsklasses størrelse 
ble bestemt kort tid etter klekking og kunne relateres til byttedyrtetthet 
og larvedrift. Bakgrunnen til denne hypotesen var at Hjort så at 
årsklassene både av sild og torsk var eksepsjonellt store i 1904 . Larvene 
av torsk og sild oppholder seg i de samme vannmassene og forholdene må 
ha vært spesielt gunstige dette året. De positive elementene det fallt 
Hjort naturlig å peke på var mektigheten og retningen på den strømmen 
som fører larvene nordover langs land, men først og fremst larvenes 
næringstilbud. 
Hjorts syn ble støttet av flere av hans samtidige som Sund, Soleim og 
senere Wiborg, som alle drev med feltstudier av larver. De forsøkte å 
verifisere hypotesen ved å påvise sultede larver i overgangsstadiet fra 
endogen til exogen ernæring, og selv om Soleim (1942) ved en anledning fant 
store mengder døde sildelarver viste dette problemet seg å være vanskelig 
å løse ved denne metodikken. Det har senere blitt reist spørsmål av Marr 
(1956) og May (1974) om sildelarvene Soleim fant var døde i sjøen 
eller om det bare var forurensning fra tidligere trekk , men Wiborg 
(1976) har bekreftet Soleims observasjon , og det er helt klart at dette er 
larver som var døde i sjøen. 
Marr (1956) påpekte nødvendigheten av synoptiske dekninger og mente at 
dårlig dekning i tid og rom kunne være en forklaring på de motstridende 
resultatene han fikk da han fors~kte å verifisere Hjorts hypotese utfra 
materialet til Sette (1943) på makrell og Sette og Ahlstrøm (1948) på 
Stillehavssardin. Makrelldataene tydet på at det var en kritisk periode 
rett etter plommesekkresorbsjon mens det ikke var noen ting i sardindataene 
som tydet på dette. 
Shelbournes (1957) funn av r~dspettelarver i god og dårlig kondisjon i 
gode og dårlige planktonpatcher var en stgtte til Hjorts hypotese, og det 
viste at larvenes kondisjon var avhengig av næringstilbudet. 
Studier av overlevingen av rodspettelarver (Bannister et al. 1974), larver 
av Japansk sardin (Nakai & Hattori 1962) , sildelarver (Graham et al. 1972) 
og Japansk ansjos (Nakai et al. 1955) kan tyde på at sult forårsaker 
larvedød. 
Evaluering av Hjorts hypotese. 
Hjorts hypotese ble evaluert f~rst av ~a~ ( 1974) og siden Dahlberg (1979) 
med et utvidet datasett. De lagde overlevingskurver av egg og larver fra 
mange forskjellige arter (figur l.), både marine og limniske, men de kunne 
finne fZi klare bevis for en kritisk periode. De fleste kurvene viste en 
jevn d~delighet i hele perioden, Datasettene bærer imidlertid preg av at 
de stort sett er samlet inn under store overvåkningsprogrammer med liten 
oppløning både i tid og rom. En vet heller ikke om det er samplet på en 
eller flere kohorter av larver. Våre resultater fra Lofoten (figur 2,) der 
jeg mener opplØsningen er rimelig god viser imidlertid det samme 
resultatet med jevn d~delighet gjennom hele egg, plommesekk og larve- 
perioden, men dette er ikke ensbetydende med at sult ikke er noen 
viktig rekrutteringsregulerende mekanisme selv om det taler imot en enkelt 
kritisk periode. 
Eksperimentell forskning; modellbygging. 
Da Mays og Dahlbergs evalueringer ikke gav noen klare svar på om det er en 
kritisk periode ble mye av forskningen på larve~kologi flyttet fra 
feltstudier over til mere eksperimentell forskning i laboratoriet. Man 
gikk inn i en "gullalder" innen larveforskning med Blaxter, Hunter, Houde, 
Lasker og Laurence m. fl. og det meste av aktiviteten ble flyttet 
over til den andre siden av Atlanteren. To typer av forskning ble drevet, 
empiriske eksperimenter der en forsøkte å holde byttedyrtettheten 
konstant og så unders~kte hvor h ~ y  den måtte være for å få overleving. Ved 
å kondisjonere forsøksakvariene med phytoplankton og benytte forskjellige 
byttedyrorganismer som artemia, hjuldyr, ciliater og naturlig plankton 
klarte man å drette opp forskjellige marine arter på så lave 
tettheter som 50-100 pr liter . Houde har vært en foregangsmann på dette 
fe1 tet (se f . eks. Houde 1975,1978) . 
Den andre veien å gå var mer sofistikerte eksperimenter der en indirekte 
fors~kte å finne larvene næringsbehov. Parametere som sokvolum, 
oksygenopptak, fangstsuksess, aktivitet og fordøyelseshastighet ble 
undersokt. Dette ble videre benyttet til energibetraktninger for å estimere 
kritisk byttedyrtetthet av forfattere som Rosenthal & Hempe1 (1971), 
Blaxter & Staines (1971) , Hunter & Thomas (1974) og Solberg & Tilseth 
(1984). Larvemodeller ble laget for å beskrive vekst og dodelighet ved 
forskjellige byttedyrtettheter, og noen av de mest kjente på dette feltet 
er Vlymen (1977)' Laurence (1977) , Beyer & Laurence (1979) og her i landet 
Ellertsen et al. (1981) . 
Solberg og Tilseths studie konkluderte med at 40-50 nauplier måtte være 
tilstede for at gjennomsnitts torskelarven skulle overleve, et resultat som 
f0yer seg bra inn i resultater med andre arter. 
Fremkasting av alternative hypoteser. 
Selv om modellene ble mer og mer kompliserte mente nok mange av de 
toneangivende forskerne at de var inne på et villspor. Fiskelarver er del 
av et komplisert ~kosystem hvor det heller er snakk om næringsnett enn om 
enkle relasjoner mellom larven og dens byttedyr. Det eksperimentene derimot 
viste var at overgangen fra endogent til exogent f~deopptak var en kritisk 
periode der larven trenger høyere byttedyrtetthet enn senere i 
larveperioden , da i første rekke s~kvolumet og fangstsuksessen er 
betydelig forbedret. Gode estimat for larvens s~kvolum har det vært 
vanskelig å finne og dette er et eksempel på problemer en har i 
laboratoriet. Detaljert observasjon av larvenes bevegelsesm~nster for å 
kartlegge svØmmeaktivitet, persepsjonsavstand og handlingstid har vært 
utført med flere arter. Men en kan sette sp@rsmålstegn ved om larven 
oppf~rer seg normalt under de gitte fors~ksbetingelser, larvers adferd in 
situ og i større vannvolum kan tyde på at dette ikke er tilfelle. Når så 
s~kvolumet går inn som en svært viktig faktor for å beregne kritisk 
byttedyrtetthet, kan det kanskje forklare hvorfor en har fått så hØye 
verdier som 50-100 byttedyrorganismer pr liter i disse eksperimentene. 
Patchdannelse. 
Så hØye tettheter er sjeldne i felt, men de forekommer i lite eksponerte 
områder. Dette fikk forfattere som Vlymen (1977). Lasker (1975), Houde 
(1975) og ~'~onnell og Raymond (1970) til å framlegge en patch hypotese som 
innebærer at patcher, fronter eller skikt med hayere tetthet må være 
tilstede for at larvene skal overleve. Mye tyder på at dette kan være 
tilfelle med arter som sild og ansjos, og at ansjoslarvene opps~ket 
phytoplanktonpatcher er godt kjent. Danske undersøkelser på sildelarver i 
Nordsjøen har i to år vist at larvepatcher forflytter seg langs en 
hoyproduktiv front (Christensen et al. 1985, Richardson et al. 1986) . Våre 
unders~kelser viser at torskelarvene befinner seg i det gjennomblandete 
laget (Ellertsen et al. 1977), mens sildelarver hadde et tetthetsmaksimum 
rundt haloklinen da vi unders~kte vertikalfordelingen på M~re i 1985 
(Bj~rke, Fossum og Sætre 1986). Dette tyder på at det kan finnes 
forskjellige rekrutteringsstrategier her, 
Andre hypoteser;mesoskalaforsØk. 
På denne tiden kastet mange av de fremtredende forskerne Øynene sine på 
andre interessante hypoteser som predasjon, spesielt på postlarvenivå, 
retensjon og storskalavariasjoner i miljØet. Noe av grunnen til dette var 
at man hadde begynt å arbeide med mesoskalafors~k, store plast eller 
presenningposer, basseng og poller og navn som Øiestad(l9851, 
Schnack(l976) , Gamble (in press) ,MacLachlan et al. 1981, Huse & Jensen 
(1980) og Paulsen et a1.(1985) kan nevnes i denne forbindelse. Man arbeidet 
med arter som sild,torsk, lodde og diverse flatfisk. Forsgkene viste at 
marine fiskelarver hadde et enormt overlevingspotensiale der det ikke var 
predatorer tilstede. Når det så også ble hevdet at næringsforholdene var 
marginale førte det til at mange sluttet å tro på at sult var noen viktig 
rekrutteringsregulerende mekanisme. Men med noe kjennskap til zooplankton 
samplingsproblemene i basseng og pollforsgkene er det fristende å bemerke 
at dette egentlig er hgyproduktive eutrofe systemer og at de reelle 
byttedyrtetthetene larvene blir eksponert for kan være betydelig hgyere enn 
de 1-5 pr liter som er nevnt. Et svært interessant resultat fra et 
mesoskalafors~k er rapportert av Gamble ( in press ) ,  han fant bare 
vekstreduksjon hos sildelarver, ingen nedsatt overleving ved betydelig 
redusert byttedyrtetthet. Men sildelarver er forholdsvis sultresistente P. 
g.a. hgy tgrrvekt ved klekking, og dette resultatet er derfor ikke direkte 
overfgrbart til andre arter. 
Utviklingen de seneste årene har g%tt mot feltundersgkelser igjen, og mange 
forfattere rapporterer om sensitivitet hos fiskelarver på suboptimalt 
næringstilbud og at det er en forbindelse mellom in situ byttedyrtetthet og 
overleving. Eksempler på dette er arbeid av Yoder(1983), Walsh et al. 1980, 
Bacun & Nelson 1977, Parrish & MacCall 1978 , Frank & Leggett 1982, Nielson 
et al. 1977 og Crecco et al. 1983. 
Mer sofistikerte metoder som har vært benyttet de senere årene er studier 
av RNA/DNA forhold, fettsyresammensetningen, histologiske undersgkelser og 
dagsonestudier. 
Kritisk periode hypotesen er blitt erstatte med alternative hypoteser og 
jeg vil nevne noen av dem: 
- Match/ mismatch Cushing Kritisk periode satt i 
sammenheng med våropp- 
oppblomstringen 
- Næring som Bacun & Parrish (1980) Hele larveperioden er en 
begrensende faktor Iles & Sinclaire (1982) kritisk periode og det er 
Sutcliffe et al. (1983) stsrrelsen på ev. produksjon 
Jones & Hall (1974) i larvenes utbredelsesområde 
Cushing (1982) som bestemmer overlevingen 
fra år til år. Eksempler; 
Upwellingsomr,retensjonsomr, 
estuarin sirkulasjonsomr og 
størrelsen på den fraksjonen 
av zooplankton larvene 
vokser opp på. 
- Patchhypotese Vlymen ( 1977 ) 
Lasker (1975) 
Houde (1975) 
- Konkurransehypotese Frazer (1970) 
Van der Veer & 
Sadee (1984) 
Frank (1986) 




Den gjennomsnittlige bytte- 
dyrtettheten er for lav. 
Larveoverlevingen avhengig 
av dannelse av patcher, r n a .  
skikt ev. fronter. 
Konkurranseforhold mellom 
geleformer og fiskelarver om 
microzoopbankton. 
Rask vekst i larveperioden 
minimaliserer predasjonsdØd, 
Avhengig av temperatur og 
gode ernæringsforhold. 
UNDERSØKELSENE I LOFOTEN 
Torskelarvene starter å spise 6 dager gamle, men er i en negativ 
energibalanse allerede etter 8 dager (Solberg & Tilseth 1984). En stor 
andel av disse larvene har grønnt tarminnhold (fecael pellets fra 
zooplankton, ciliater, rotatorier) som ser helt grøtaktig ut i mikroskop, 
Tarmen fortsetter å være grønn, ja hele larven kan være gulgrønn utover i 
postlarveperioden, om dette skyldes mageinnhold fra nauplier eller om 
larven fortsetter å spise fecalpellets el. lign. vites ikke. Larvenes 
mageinnhold er etter at det er mulig å bestemme det (8-10 dager gamle 
larver) helt dominert av cop. nauplier. Helt sporadisk blir det funnet 
peridinium , coscinodiscus, tintinider, rotatorier og bivalvlarver. Larvene 
går over på copepoditter når de er 3-4 uker gamle og har en standard lengde 
på 10-12 mm. 
Larvene på yttersiden av Lofoten er i en dårligere ernæringssituasjon en de 
på innersiden der byttedyrtettheten vanligvis er høyere (fig. 3). 
Størrelsen på byttedyrene i tarmen til torskelarvene er derimot mindre på 
innersiden, og kanskje mer egnet som første næringsopptaksorg (fig. 41, 
Larvenes viktigste første næringsopptaksområde har i perioden 1982-85 vært 
på innsiden av Lofoten (fig. 5). Et plot av mageinnhold mot byttedyrtetthet 
(fig, 6) viser at den kritiske byttedyrtettheten må ligge et sted mellom 
5-10 nauplier pr. liter en tetthet ofte påtruffet i området. 
Noen tanker om fangstsuksess uinder stagnerende og turbulente forhold. 
Torskelarvene befinner seg i de øverste 30 meter med de hoyeste 
konsentrasjonene mellom 10-20 meter. Torskelarver selekterer byttedyr etter 
størrelsen og prefererer dyr i størrelse 200-300 Fm i første 
næringsopptaksperioden. De er i motsetning til clupeidlarver med sin 
stereotype adferd opportunister og vil forfølge et byttedyr de ikke klarer 
å fange i forste forsøk. Miljøet torskelarvene befinner seg i er 
gjennomblandet og forholdsvis små vindstyrker kan forårsake turbulent 
omrøring. Både torskelarvene og deres viktigste byttedyr copepodnauplier er 
istand til å foreta vertikalvandringer under rolige forhold. 
Vertikalvandringsmonsteret brytes ned ved turbulent omroring fgrst for 
torskelarvene siden for copepod naupliene (Ellertsen et al. 1984, Tilseth & 
Ellertsen 1984). En kan tenke seg 4 forskjellige regimer med okende 
turbulent omroring: 
TURBULENS i) Både torskelarvene og byttedyrene vertikalvandrer, og 
under slike ttoptimale" forhold vil torskelarvene folge 
etter hoye byttedyr- konsentrasjoner og være midt i 
(svært liten) matfatet gjennom hele døgnet. 
ii) Med okende turbulens klarer ikke torskelarvene å vertikal- 
vandre mens byttedyrene vertikalvandrer. Torskelarvene 
blir værende på mellom 10-20 meters dyp. Naupliene 
vandrer om kvelden gjennom laget der torskelarvene er 
fordelt , konsentreres om natten opp mot overflaten som 
virker som et tak for å synke ned gjennom torskelarve- 
fordelingen om morgenen 
iii) Hverken torskelarvene eller byttedyrene klarer å vertikal- 
vandre, men torskelarvene moter på flere byttedyr under de 
moderat turbulente forholdene (Rothschild & Osborn 1986) enn 
under rolige værforhold. Torskelarvene klarer å fange 
byttedyr, men fangstsuksessen er redusert i forhold til 
hva den er under stagnerende forhold. 
iiii) Hverken torskelarvene eller byttedyrene klarer å vertikal- 
+ + + vandre, torskelarvene oppdager mange byttedyr, men de klarer 
ikke å fange den fordi de farer forbi synsfeltet, fagst- 
suksessen er nærmest lik null. 
Om det er en bedre strategi for torskelarvene å forfolge byttedyr under 
turbulente forhold enn å oppsgke patcher under rolige forhold vites ikke, 
men det er kanskje lite trolig at torskelarvene skal kunne skifte mellom to 
adferdsmonstre. Et der de sikter seg inn mot byttedyret for mer eller 
mindre å suge det i seg, og et der de forf~lger byttedyr som farer forbi. 
En måte å få vite mer om dette på er å undersoke om det finnes en bestemt 
grad av omroring der næringsopptaket optimaliseres. 
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DAYS AFTER SPAWNING 
Fig. 1. Overlevingskurver etter Dahl.berg (1979).(--$-plommesekkstadiet. 
AGE OF SPAWNING PROi lUCTS ( D A Y S I  
Fig. 2. Overlevingen av gyteprodukter av torsk i Lofoten 1983-84. 
LARVAE IN STAGE 7 
Fig. 3. Mageinnholdet til torskelarver fra Vestfjorden (good area) og 
fra yttersiden av Lofoten (poor area). 
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Fig. 4. St~rrelsen på byttedyrene funnet i tarmen til 6-30 dager gamle 
torskelarver i perioden 1981-85. 
Fig. 5. Horisontalfordelingen av nauplier (eksemplifisert med 1981 
fordelingen) og torskelarver (1979 - 86)i første næringsopptak. 
o J 
O 5 10 15 2 O 2 5 
NAUPLII / LITER 
Fig. 6. Et plot av byttedyrtettheten i sjøen mot antall byttedyr i 
torskelarvens tarm. 
Denne rapportserien har begrenset distribusjon, Opplysninger om 
programmet og rapportene kan rettes til 
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